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 葉や根などを失った植物の葉の重量や果実数などが、損傷のない植物と同程度に
なる補償成長という現象が知られている。補償成長の研究は、「葉」などの器官ご
とに行われてきた。しかし、地上よりも被食圧が高い地下に存在する根の補償成長
の知見は乏しい。 
 一部の植物種では、葉の切除に対する反応と動物による葉の植食に対する反応が
異なることが知られているが、根の反応に違いがあるか否かの検討はなされていな
い。また、損傷や植食による根の撹乱は、短期間に根全体に影響するのではなく、
局所的に根の一部分だけに影響することも多い。栄養塩の不均質な分布に応答し、
局所的に量が増加する種の根では、局所的な撹乱に対する根の補償成長が、損傷の
部位や原因によって異なる可能性がある。そこで、本実験では、「仮説１；根の補
償成長は、撹乱されていない部位での過剰補償によって生じる」、および「仮説2；
根の補償成長は、人工切除と植食で異なる」を提唱し、栽培実験で検討した。 
 本研究では、3つの栽培実験を首都大学東京の第2圃場のビニールハウスでおこな
った。植物材料には、局所的に環境に反応するホソムギ (Lolium perenne)を、植食
者にはドウガネブイブイ(Anomala cuprea)の幼虫を用いた。4 Lの土壌を入れた栽
培容器の中央にホソムギ1個体を植え、栄養塩と水を十分に与えて栽培した。播種後
30日目に、ホソムギの根の切除や地下部への昆虫の導入などの実験処理を施し、栽
培を続け、播種後約7週間の時点で、植物を刈り取った。刈り取りでは、植物を地上
部と地下部に分け、さらに地下部を、処理の方法に応じて分けた。刈り取った植物
は、乾燥機で72時間風乾させ、秤量し、個体重、地上部重量および処理に応じた地
下部の重量を求め、処理の効果を分散分析により解析した。また、非破壊的に計測
できる植物サイズとして地際直径を、播種後1ヶ月の時点に測定した。この地際直径
を共変量とした一般化線形モデルにより、処理前の植物のサイズを考慮した上で、
植物の乾燥重量に対する処理の効果を検討した。 
  
要旨 
 実験1では、根の局所的切除によって、非切除区と切除区の根重量が異なるかを検
討した。切除を1要因とし、一部の根を切除する処理と、根を切除しない処理の2水
準を設け、12反復を設定した。実験2では、根への切除強度と補償成長の関係を検討
した。そのため、切除を1要因とし、切除の強度が異なる6水準の処理を設け、14反
復を設定した。実験3では、根の撹乱の要因と撹乱の範囲により、植物の反応が異な
るかを検討した。根への撹乱の種類と、根への撹乱の範囲を2要因とし、撹乱の種類
には、2つの切除と昆虫による植食、コントロールの4水準、撹乱の範囲には、昆虫
の移動を制限する網の有無の2水準を設け、13反復を設定した。 
 実験1では、根の切除を経験しない個体で、経験した個体（切除個体）よりも個体
重量が有意に大きかった。地上部重量と地下部重量では、処理は有意傾向を示し、切
除個体よりも非切除個体が大きい傾向がみられた。また、非切除区に分布した切除個
体の根と、非切除区に分布した非切除個体の根の重量には、違いが見られず、切除区
に分布した切除個体の根は、切除区に相当する区に分布した非切除個体の根よりも小
さかった。この結果と矛盾しない結果は実験3でも得られた。実験2では、個体重量
と地上部重量で処理間に有意差がみられ、地下部重量には有意差が見られなかった。
以上から、切除を経験したホソムギで見られた、非切除個体と同程度の根の重量は、
補償成長の結果と考えられ、地上部からの物質の転流に起因する可能性がある。実験
3では、根への処理の効果は有意だったが、地上部では処理の影響は見られなかった。
根の重量は回復しなかったが、水と栄養塩の供給が十分だったために、根の損傷の影
響は小さかったのかもしれない。 
 実験1と実験3より、撹乱を経験しない部位の根では、切除個体の根量が非個体と
異ならず、仮説1を支持するとは言えない。一方、撹乱を経験しない個体よりも、撹
乱を経験した個体の撹乱された部位は有意に小さく、その差は、実験1の切除量より
も大きかった。これらの結果から、ホソムギでは、撹乱を経験しない区に分布する根
から撹乱を経験した区に分布する根への物質の転流は起こらず、撹乱を経験しない区
の根量も減少しない可能性が示唆された。切除と植食の間では、2点の違いが見られ、
仮説2は支持された。人工切除では枯死は見られなかったが、植食では2個体に見ら
れた。さらに、人工切除では、処理前のサイズが切除の効果に影響する傾向があるの
に対し、植食では処理前のサイズに関わらず効果が有意に見られた。植食は、3週間
の実験期間に継続的に植物に影響を及ぼすためだと考えられる。また、人工切除では、
切除時のサイズが大きいほど失われる根量が大きいためだろう。 
目次 
 
目次 
 
英文要旨 ........................................................................................................................... 1 
 
第 1 章：序論 .................................................................................................................... 4 
 
第 2 章：材料と方法 ......................................................................................................... 6 
 
材料 ................................................................................................................................... 6 
栽培条件 ........................................................................................................................... 6 
実験処理 ........................................................................................................................... 7 
統計解析 ........................................................................................................................... 8 
 
第 3 章：結果 .................................................................................................................. 11 
 
第 4 章：考察 .................................................................................................................. 14 
 
謝辞 ............................................................................................................................... 18 
 
参考文献 ......................................................................................................................... 19 
 
表 ................................................................................................................................... 22 
 
図 ................................................................................................................................... 38 
英文要旨 
Effects of artificial root cutting and root chewing by insects on the growth of 
Lolium perenne  
KIMURA, Hikari 
  
 Compensation growth is a well-known phenomenon in which a plant that lost 
its leaves or roots grows like an undamaged plant. Compensatory growth has 
been studied mainly in aboveground damage. However, belowground organs are 
also known to suffer extensive damage. 
 In some plant species, different reactions of a plant against aboveground 
damage occur due to artificial or herbivory damage. Few studies test whether 
plant reactions to belowground damage are different between artificial or 
herbivory damage.  
 As roots are repeatedly subject to damage, we must clarify whether the root 
reacts partially or not. Under nutrient rich soil patch, Lolium perenne partially 
increases its roots. This type of species may increase the number of undamaged 
roots as well. 
 In this study, we hypothesize that (1), root compensation will occur when 
non-damaged roots increase, and that (2), root compensation will be different 
between artificial and herbivorous damage.  
 We conducted three growth experiments in a greenhouse at Tokyo Metropolitan 
University (Hachiohji-shi). Lolium perenne was used as an experimental plant, 
and Anomala cuprea larvae were used as herbivores.  
 A plant grew in a pot with 4 L of soil with sufficient water and nutrients. 30 
days after seeding, roots were severed with a knife or herbivory insects were 
introduced in a pot. 7-week-old plants were harvested and separated into 
aboveground and belowground parts. Then, belowground parts were divided into 
damaged and undamaged parts under each treatment. All plant parts were dried 
at 72 hours and weighed. As a plant size index of before disturbance treatments, 
sum of tiller diameters at ground level were measured. 
 ANOVA and Generalized liner models were used to test the significant 
differences of plant biomass between treatments. Explanatory variables were the 
disturbance treatments. Response variables were dry weights of the total, 
aboveground parts, and damaged and undamaged belowground parts. The sum of 
tiller diameters at ground level were used as the covariate. 
 Experiment 1 was conducted to evaluate whether the root growth was different 
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between damaged and undamaged parts in the artificial root-cutting treatment. 
The experiment had one factor, artificial root-cutting with two levels; cutting 
roots and non-cutting. The experiment had 12 replicates. Experiment 2 was 
conducted to evaluate the relationships between the strength of root-cutting and 
root compensation. The experiment has one factor, the strength of root-cutting 
with six levels of strengths of root-cutting with 14 replicates. Experiment 3 was 
conducted in order to evaluate plant reactions according to different disturbance 
factors and disturbance extents. The experiment has two factors, disturbance 
factors and disturbance extents. The disturbance factors include four levels; two 
types of artificial root-cutting, herbivory, and control. The disturbance extents 
with two levels were limited with metal mesh to confine herbivores. The 
experiment had 13 replicates. 
 The total biomass was significantly different between treatments and 
aboveground biomass and belowground biomass were marginally different in 
Experiment 1. The severed root biomass was also significantly different. However, 
the biomass of undamaged parts were not different between treatments. The 
plant biomass without any cutting was the largest in all treatments. The same 
trends were also observed in Experiment 3. In Experiment 2, the total and 
aboveground biomass were significantly different between treatments but 
belowground biomass was not different between treatments. Results of 
Experiment 2 suggest belowground biomass was compensated possibly because of 
changes in allocation from aboveground to belowground. In Experiment 3, the 
disturbance treatment decreased only belowground biomass. Since plants 
received enough water and nutrients, the lessened root biomass was enough to 
obtain necessary water and nutrients. 
 Hypothesis (1) was not supported because biomass of undamaged parts were 
not different among treatments although biomass of damaged parts were 
significantly decreased by the disturbance treatments in Experiment 1 and 3. The 
differences in belowground biomass that were larger than the biomass of severed 
roots, suggest plants of Lolium perenne did not change resource allocation from 
undamaged roots to damaged roots. Between the treatments of artificial 
root-cutting and herbivore root-chewing, there were two differences: the 
herbivory treatment caused mortality of two plants but the root-cutting 
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treatment did not. In addition, the artificial root-cutting treatment that removed 
larger amounts of roots from large plants, influenced only large plants at the 
cutting but herbivores that stayed and fed on roots throughout the experimental 
period, affected all plants including small ones. Therefore, hypothesis (2) was 
partially supported. 
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第 1 章 序論 
 
 植物がその一部を失うという撹乱は、その後の植物の成長や生存に負の影響をもた
らす(Belsky, 1986)。撹乱の要因には、動物による植食や非生物的な原因による損傷
がある(Wei et al., 2012)。撹乱への反応のひとつが補償成長であり、主に地上部での
現象が研究されてきた。本研究では、補償成長を「切除や植食により重量が減少した
植物の個体重が、一定の時間の後では、切除や植食を受けていない個体と等しくなる
成長」と捉え、地下部の撹乱に対する植物の反応を解析する。 
 地上部への撹乱後の補償成長には、光合成速度の上昇や成長速度の上昇などのメカ
ニズムが知られている (Orians et al., 2011; Thomson et al., 2003)。それらによって、
50%以上の葉を失った個体が補償成長する例も知られている(Mabry & Wayne, 
1997; Schwachtje & Beldnin, 2008)。また、地上部では、物理的損傷と植食に対し
て反応が異なる種がある(Pavia & Toth, 2000; Agrawal, 1998; Wei et al., 2012)。 
 地上部の知見と比べて、地下部撹乱での補償成長の知見は少ない(van Dam, 2009; 
Orians et al., 2011)。地下部にも、植食者が多量に存在するため、根への被食圧は高
く(Tsunoda et al., 2014b)、地下部の植食によって枯死することも多い(Hunter, 
2001)。そのため、地下部の撹乱に対する補償成長は重要な機構であり、これを検討
する必要がある。 
 地下部の補償成長では、炭素や窒素などの他器官からの再分配が起こるが
(Newingham et al., 2007; Tao & Hunter, 2013)、他にもメカニズムがあるか、どの
程度補償成長するのか、わからない。 
 地下部の例では、非損傷部位の重量の増加の可能性がある。地下に存在する塊茎の
植食を受けたジャガイモで、損傷を受けていない塊茎の増加が見られた報告がある
(Poveda et al., 2010)。根でも、損傷を受けていない部位で重量増加が見られる可能
性が考えられる。栄養塩が不均質な土壌中で、富栄養な箇所で選択的に根が増加する
ホソムギでは、再び損傷を受ける可能性のある部位で根を増加させず、非損傷部位の
根が増加することで補償成長するかもしれない。 
 地下部においても、動物による植食と非生物要因による損傷での植物への影響が異
なる可能性がある。根食では、根が直接的に失われることに加え、植食者からの間接
的な影響も多い(Hunter, 2001)。そのため、根の物理的損傷を検討し、その後、切除
と植食での反応の違いを検討する必要がある。 
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以上より、本研究では、以下の 3 つの仮説を提唱した。  
 
仮説 1 損傷のない根の増加が、根の補償成長である。 
仮説 2 根の損傷量が少ないほど補償成長しやすい。 
仮説 3 根の補償成長は切除と植食で異なる。 
 
 さらに、仮説の検討のために 3 つの実験をおこなった。 
 
 実験 1 では、切除を経験した根と切除を経験していない根での切除後の成長量が異
なるかを検討した。(1)補償成長が起こり、個体、地上部、地下部の乾燥重量は、切
除を経験した個体が切除を経験しない個体と異ならない、と予測する。また、根での
補償成長は、切除を経験していない部位で起こると予測するため、(2)切除後の成長
は、切除された根の重量は、切除を経験していない個体に比べて、切除個体が小さい。
切除を経験しない根の重量は、切除を経験した個体の方が大きい、と予測する。 
 実験 2 では、異なる強度での根の切除が個体成長へ及ぼす影響を検討した。根の切
除強度が弱い個体で補償成長が起こりやすいと考えられ、(1)切除強度の弱い個体は、
切除を経験しない個体の個体重と等しくなる。また、切除強度の強い個体は、切除を
経験しない個体よりも個体重が小さくなる、と予測する。また、根での補償成長は、
地上部からの物質の転流に起因されることが考えられ、(2)切除を経験しない個体と
同程度の地下部重量を示す切除個体では、地下部に対する地上部重量の割合が低下す
る、と予測する。 
 実験 3 では、根への撹乱の種類と範囲によって、人工切除と植食から植物が受ける
効果が異なるか検討した。撹乱の種類によって植物の反応が異なり、(1)切除処理で
は補償成長が見られるのに対して、植食処理は個体重が減少する、と予測する。また、
撹乱の範囲の効果は切除と植食で異なり、(2)切除処理では、撹乱範囲によらず補償
成長する。植食処理では、撹乱範囲が狭いときにだけ補償成長する、と予測する。
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第 2 章 材料と方法 
 
材料 
 本実験では、パッチ状に分布する栄養塩に対して選択的に根を増加させる 
(Nakamura et al., 2008)、栽培品種のホソムギ(Lolium perenne cv Amaging)を用い、
その種子は、雪印種苗株式会社から購入した。ホソムギの根はひげ根状で、20 × 20 
cm の栽培容器内でも、十分に根を張る(Crush et al., 2005)ので、根の一部を容易に
切除できる。  
 植食昆虫には、ホソムギの根を植食するドウガネブイブイ(Anomala cuprea)の 2
齢幼虫と 3 齢幼虫を用いた(Tsunoda et al., 2014a, b)。多摩川河川敷 (東京都多摩市) 
で 2016 年 7 月に採集した成虫が、2016 年 8 月以降に産卵した卵から孵化した幼虫
を、2・3 齢になるまでの約 3 ヶ月間、人工気象室の腐葉土中で飼育した。 
 
栽培条件 
 すべての栽培実験は、首都大学東京(東京都八王子市)内の第二圃場のビニールハウ
スで行った。一辺が 20 cm の立方体容器 (以下、鉢) に 4 L の土壌を入れ、容器の中
央にホソムギの種子を播種した。4 L の土壌は、赤玉土小粒を 2 L、5 mm メッシュ
のふるいにかけた黒土を 2 L、緩効性固形肥料のマグァンプ K (6:40:6:5 (N-P-K-Mg)、
株式会社ハイポネックスジャパン、大阪府) 13.0 g を混合した。土壌表面が乾いたと
きには十分な水を与えた。 
 すべての栽培実験は、約 7 週間おこなった。実験開始から 29 日間は、植物を撹乱
に晒さない環境で栽培し、30 日目に切除や昆虫の導入の撹乱処理を施し、約 70 日目
に刈り取った。刈り取った植物を、地上部と地下部に分け、洗浄し、その後 70℃で
72 時間乾燥させ、秤量した。 
 また、撹乱処理前の植物サイズが及ぼす効果を考慮するため、非破壊的な方法で植
物サイズを測定した。ホソムギでは、地上部が分枝する地際茎の直径と、地上茎の乾
燥重量に相関関係があるため、それぞれの地上茎で地際の直径を測定し、その合計値
を個体ごとに求め、個体の地際径とし、サイズの指標として用いた。 
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実験処理 
 
実験 1 
 実験 1 では、根の成長が、撹乱を受けた近くと撹乱から遠いところで異なるかを検
討した。切除を 1 要因とし、根の一部を切除する処理と、根を切除しない処理の 2
水準を 12 反復設定した。鉢を乱塊法に則って配置し、2016 年 8 月 6 日に播種し、9
月 6 日に根を切除処理し、9 月 28 日まで栽培した。さらに、切除時の植物サイズや
切除量の推定のための切除個体(以後、別個体)を、実験個体とは別に、12 個体用意し
た。 
 切除処理では、根を切除するために、20 × 20 cm の鉢の土壌を、20 × 12 cm と
20 × 8 cm の割合で、垂直に包丁で二分した(図 1-a)。その際、地上部を傷つけない
ように注意した。さらに別個体を切除処理後に刈り取り、切除時の地上部、それにつ
ながる地下部、地上部から切除されていた地下部に分けて乾燥重量を秤量した。 
 刈り取り時に、根を次のように 2 つに分けて区別した。切除処理を受けた個体では、
切除時の土壌切断面と平行に鉢の土壌を包丁で二等分し、切除処理した側に含まれる
根を撹乱区の根とした。他方を非撹乱区の根とした(図 1-b)。対照の個体でも土壌を
二等分し、どちらか一方を無作為に対照区の根とした。区毎に分けて刈り取り、乾燥
させた根を秤量した。 
 
実験 2 
 実験 2 では、根の切除の強度と補償成長の関係を検討した。そのため、根の切除を
1 要因として、異なる切除強度の 6 段階の 6 水準を設定した。鉢を乱塊法に則って配
置し、2016 年の 9 月 15 日に播種し、10 月 22 日に根を切除処理し、11 月 22 日まで
栽培した。 
 植物を中心にした正方形を想定し、その大きさを変え、土壌を包丁で切断した。正
方形の一辺が 10 cm(強度 5)、12 cm(強度 4)、14 cm(強度 3)、16 cm(強度 2)、18 cm(強
度 1)、20 cm(強度 0) (鉢のサイズに等しく、つまり根を切断しない)となるように土
壌を切断した(図 2)。 
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実験 3 
 実験 3 では、根への撹乱の原因と影響が及ぶ範囲によって植物の反応が異なるかを
検討した。そのため、根への撹乱要因と撹乱範囲を 2 要因とする実験をおこなった。
撹乱要因には、2 種類の切除、昆虫、撹乱のない対照の 4 水準を設定した。撹乱範囲
については、撹乱の影響を制限する網の有無の 2 水準を設定した。撹乱要因が昆虫の
場合は、昆虫が鉢の全体を自由に移動できる処理と、網のため半分のみを移動できる
処理を設定した。撹乱要因が切除の場合は、網で区切られた半分のみで切除する片側
処理と両方で切除する両側処理を設けた。鉢を乱塊法に則って配置し、2016 年の 10
月 20 に播種し、11 月 29 日に根の切除と昆虫の投入の処理をおこない、12 月 23 日
まで栽培した。 
 片側切除処理では、鉢の上面を 10 × 20 cm の二等分になるように、包丁で土壌
を切断した(図 3-a)。この際、植物の地上部を傷つけないように注意しながら、片側
の地下部を切り離した。両側切除処理では、片側切除処理の切断に加え、その切断面
から平行に 2 cm 離れた位置で土壌を切断した(図 3-a)。 
 昆虫の処理では、ドウガネブイブイの 2 齢、3 齢幼虫を 1 匹ずつ合わせて 2 匹を鉢
に入れた。昆虫が鉢の半分のみを移動できる処理では、鉢の上面を 10 × 20 cm に
二等分する位置に、ドウガネブイブイの幼虫が通り抜けることができない細かさの金
網を播種前に設置し、そのどちらか一方にのみ幼虫を入れた (図 3-a)。 
 刈り取り時には、網や土壌の切断面と平行な面で土壌を二等分した。片側切除処理
では、切除処理時に地上部から切り離した側の土壌を撹乱区、地上部の残った側の土
壌を非撹乱区とした。両側切除処理では、土壌を二等分した 10 × 20 cm 側の土壌
を強撹乱区、追加で切除を加えた地上部を含む側の土壌を弱撹乱区とした。昆虫の処
理は、網なしのとき、鉢の上面を 10 × 20 cm で二等分した土壌をそれぞれ自由植
食区とした。網ありのときには、昆虫が導入された土壌を制限植食区、残りの昆虫が
いない土壌を制限非植食区とした。対照処理では、鉢の上面を 10 × 20 cm で二等
分した土壌のそれぞれを対照区とした。根の乾燥重量は、それぞれの区ごとに秤量し
た。 
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統計解析 
 すべての統計解析は、統計ソフトウェア R バージョン 3.2.1、MacOS X 版 R(R 
Development Core Team)を用いておこなった。 
 
実験 1 
 乾燥重量の分散が切除処理で異なる可能性があったため、バートレット検定を用い
て解析した。その結果、切除処理間で乾燥重量の分散が異なったため、刈り取り時の
乾燥重量に対する切除処理の効果を Kruskal-Wallis 検定で比較した。説明変数を切
除処理とし、応答変数を個体重、地上部重量、地下部重量、非撹乱区・対照区の根重
量、撹乱区・対照区の根重量とする 1 要因の検定をおこなった。 
 乾燥重量の違いに切除前の植物サイズが影響した可能性があるので、一般化線形モ
デルを用いた共分散分析をおこなった。処理前の植物の地際径を共変量として、応答
変数の個体重、地上部重量、地下部重量、非撹乱区・対照区の根重量、撹乱区・対照
区の根重量に対する切除の効果を検定した。ブロックはランダム変数とした。 
 さらに、個体内での地上部重量と地下部重量の比率が、切除によって異なるかを検
定した。説明変数を切除処理、応答変数を地下部重量、共変量を地上部重量として、
地上部重量と地下部重量の関係を共分散分析した。また、切除ありの個体の撹乱区の
根重量と非撹乱区根重量の比率と、切除なしの個体の二つの対照区の根重量の比率が
異なるかを検討した。説明変数を切除処理、共変量を撹乱区および対照区の根重量、
応答変数を非撹乱区およびもう一方の対照区の根重量として、共分散分析をおこなっ
た。ブロックはランダム変数とした。 
 
 9 
第 2 章：方法 
実験 2 
 刈り取り時の乾燥重量に対する切除強度の効果を 1 要因の分散分析で解析した。説
明変数を切除強度とし、応答変数を個体重、地上部重量、地下部重量として検定した。
切除前の植物サイズの影響を考慮するために、一般化線形モデルを用いた共分散分析
もおこなった。切除前の植物の地際径を共変量として、乾燥重量の個体重、地上部重
量、地下部重量に対する切除強度の効果を検定した。個体内の地上部重量と地下部重
量の比率が、切除強度によって異なるか確かめるため、一般化線形モデルを用いた共
分散分析をおこなった。説明変数を切除強度、共変量を地上部重量、応答変数を地下
部重量として、地上部重量と地下部重量の関係を検定した。全ての検定で、ブロック
はランダム変数とした。 
 
実験 3 
 刈り取り時の乾燥重量に対する撹乱の要因と範囲の効果を、2 要因の分散分析で解
析した。要因を撹乱要因および撹乱範囲とし、要因に対する応答変数を個体重、地上
部重量、地下部重量、撹乱区・非撹乱区・強撹乱区・弱撹乱区・自由植食区・制限植
食区・制限非植食区・対照区の根重量とした。撹乱前の植物サイズを考慮するために、
一般化線形モデルを用いた共分散分析をおこなった。撹乱前の植物の地際径を共変量、
応答変数を乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量、撹乱区・非撹乱区・強撹乱
区・弱撹乱区・自由植食区・制限植食区・制限非植食区・対照区の根重量として、撹
乱要因と撹乱範囲の効果を検定した。ブロックはランダム変数とした。共分散分析の
結果が有意であれば、Holm の方法に従って多重比較をおこない、撹乱要因の間の効
果を検討した。 
 さらに、個体内での地上部重量と地下部重量の比率が、撹乱によって異なるか検定
した。説明変数を撹乱要因、共変量を地上部重量、応答変数を地下部重量として、地
上部重量と地下部重量の関係を共分散分析した。また、個体ごとに区ごとの根重量の
割合が異なるか検定した。撹乱区と非撹乱区、強撹乱区と弱撹乱区、制限植食区と制
限非植食区、自由植食区と他方の自由植食区、対照区と他方の植食区の関係が、撹乱
によって異なるかを検討した。共変量を撹乱区・強撹乱区・区・制限植食区・対照区
の根重量、説明変数を撹乱要因、応答変数を非撹乱区・弱撹乱区・共変量に用いなか
った自由植食区・制限非植食区・共変量に用いなかった対照区の根重量として、共分
散分析した。ブロックはランダム変数とした。
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はずれ値データの削除 
 実験 1 で、他個体と著しく異なる成長を示した非切除個体があった。この個体では、
実験条件として設定した以外の植食者による地上部の損傷が観察・記録された。植食
者による大きな損傷を受けた個体はこの個体のみであるため、そのデータを用いない
こととした。 
 
実験 1 
 Kruskal-Wallis 検定では、乾燥重量について切除による有意な差がみられなかっ
た(表 1)。共分散分析では、初期植物サイズを考慮すると個体重では切除の効果が有
意に見られた(表 2)。地上部重量と地下部重量では有意傾向で、切除なしの重量が大
きかった(図 4)。また、切除と地際径で交互作用が有意に見られた(表 2)。地上部重量
と地下部重量の比率は切除によって有意に異ならなかった(表 3, 図 5)。 
 撹乱区と対照区の間と非撹乱区と対照区の間で含まれる根の重量が異なるか
Kruskal-Wallis 検定した結果、有意な違いは見られなかった(表 1)。共分散分析でも、
撹乱区・対照区の間では有意な差は見られなかった(表 2, 図 6)。非撹乱区と対照区の
間では根重量が有意に異なり、対照区の根重量が、撹乱区の根重量を上回った(図 7)。
さらに、切除と地際径の交互作用が有意傾向だった(表 2)。切除ありの撹乱区と非撹
乱区、切除なしの対照区とその他方の対照区の根重量の割合は切除で有意に異なり
(表 4)、非撹乱区に対する撹乱区の根重量が低かった(図 8)。 
 また、切除で減少した撹乱区の根重量は、約 0.177 g から約 0.003 g だった(表 5)。
これに対して別個体では、切除で失われた根の重量は、平均で約 0.002 g (最小値が
約 0.0006 g、最大値約 0.006 g)だった(図 9-a)。
 11 
第 3 章：結果 
実験 2 
 1 要因の分散分析をおこなった結果、切除強度の効果は個体重では有意にみられな
かった(表 6-a)。地上部重量は有意な傾向が見られた(表 6-a)。共分散分析では、個体
重と地上部重量について有意な差が見られたが、地下部重量には有意な差は見られな
かった(表 6-b)。個体重の関係は、強度 2>強度 0>強度 5>強度 3>強度 4>強度 1 の傾
向が見られた(図 10, 11)。また、地上部重量と地下部重量の割合は切除強度で有意に
異ならなかった(表 7, 図 12)。 
  
実験 3 
 2 要因の分散分析では、撹乱要因が地下部重量で有意傾向だった(表 8)。共分散分
析では、撹乱要因で個体重と地下部重量に有意な差が見られた(表 9)。また、撹乱要
因と撹乱範囲による地上部重量と地下部重量の割合に有意な差は見られなかった。 
 撹乱区・強撹乱区・自由植食区・制限植食区・対照区の根重量に対する撹乱要因の
効果は、2 要因の分散分析で有意だった(表 10)。共分散分析では、撹乱区・強撹乱区・
自由植食区・制限植食区・対照区の根重量で撹乱要因の有意、非撹乱区・弱撹乱区・
自由植食区・制限非植食区・対照区の根重量で有意傾向が見られた(表 11)。 
 撹乱区と非撹乱区、強撹乱区と弱撹乱区、自由植食区と同じ鉢で共変量に用いなか
った自由植食区、制限植食区と制限非植食区、対照区と同じ鉢で共変量に用いなかっ
た対照区の根重量の比率は、撹乱要因の主効果、撹乱要因と撹乱範囲の交互作用で有
意だった(表 12)。 
 多重比較検定の結果、撹乱範囲が広い、両側切除と植食では、乾燥重量の個体重、
地上部重量、地下部重量、強撹乱区と対照区、弱撹乱区と対照区に有意な違いが見ら
れなかった(表 13-a)。また、撹乱範囲が狭いときも、片側切除と植食で、乾燥重量の
個体重、地上部重量、地下部重量、撹乱区と対照区、非撹乱区と対照区に有意な違い
が見られなかった(表 13-b)。 
 対照と比較すると植食の効果は、植食の撹乱範囲によって異なった。植食が鉢の全
体のとき、地下部重量は対照と有意に異なり、自由植食区と対照区の根重量も有意に
異なった(表 14-a, 図 13-a, 14)。また、他方の自由植食区と他方の対照区の間でも根
重量に有意傾向が見られた(表 14-a, 図 15-a)。植食が鉢の半分のとき、対照と植食処
理で、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量、制限植食区と対照区、制限非植
食区と対照区の根重量に有意な違いが見られなかった(表 14-b, 図 13-b, 14, 15-b)。 
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 対照と比較した切除処理の効果は、切除の撹乱範囲によって異なった。網ありのと
き、両側切除処理と対照とは、個体重と地下部重量で有意傾向、強撹乱区と対照区の
間で根重量に有意な差がみられた(表 15-a, 図 13-b, 16, 14)。これに対し、片側切除
処理では、個体重、地上部重量、地下部重量、撹乱区と対照区、非撹乱区と対照区に
有意な違いが見られなかった (表 15-b, 図 13-b, 15-b)。網なしのとき、両側切除処理
と対照で乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量、強撹乱区と対照区、弱撹乱区
と対照区に有意な差が見られず、片側切除処理と対照では、非撹乱区と対照区の間で
根重量に有意な差が見られた(図 13-a, 15-a)。
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検定方法の選定 
 重量に対する撹乱の効果を解析する際に、撹乱前の植物サイズを考慮する解析と考
慮しない解析をおこなった。すべての実験で、それらの解析の間で結果が異なった。
撹乱前の植物サイズと刈り取り時の重量の分散が大きかったため、本研究では共分散
分析の結果について議論する。これは、実験 1 の共分散分析の結果で、切除と地際径
に交互作用が見られた結果とも矛盾しない。切除と地際径の交互作用は、切除の効果
が切除前の植物サイズによって異なったことを示す。そのため、すべての実験につい
て撹乱前の植物サイズを考慮した。 
 
実験 1 
 根の切除によって個体重が減少し、地上部重量、地下部重量も減少傾向にあった(表
2, 図 4)ことは、予測(1)とは異なった。さらに、非撹乱区と対照区の間で根重量が異
ならなかったことも、予測(2)とは異なった。切除処理で切り取られた根量は、撹乱
区と対照区の根重量の差よりもはるかに小さかった(表 5, 図 9-b)。そのため、処理間
で見られた個体重の減少は、処理時に切除された根量ではなく、切除処理によりその
後の成長に違いが生じた結果だといえる。実際に、処理時に切除された根の割合は約
10%程度と推定された(図 9-a)。補償成長が見られた地上部での知見と比べて、本実
験の切除率は低かった(Mabry & Wayne, 1997; Schwachtje & Baldwin, 2008)が、個
体重は減少した。これは、根の損傷が大きなダメージとなることと矛盾しない。また、
実生期におこなった実験だったこととも関連するかもしれない。地上部では、実生期
への撹乱が植物へ与える影響は大きい(Wei et al., 2012)。地下部でも実生期の根への
少量の撹乱が、植物へ強い負の効果を与える可能性は否定できない。 
 撹乱区の根重量が小さかった(図 7)のに対し、非撹乱区の根重量は対照区と異なら
なかった(図 6)。そのため、非撹乱区から撹乱区への物質の転流が地下部で起こらな
かったか、生じたとしても量が少なかったと考えられる。これは、非撹乱区の根重量
に対する撹乱区の根重量が、対照区とその鉢で対になる対照区の根重量よりも有意に
小さかったこととも矛盾しない。また、地上部重量と地下部重量の割合が切除によっ
て異ならなかった(表 3, 図 5)。そのため、切除直後に一時的に低下した地下部重量に
対して補償作用がすでに起こったと考えられる。そのため、今後はこれ以上の補償作
用が起こらず、非撹乱区の根重量が対照区よりも増大する可能性は低いと考えられる。 
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実験 2 
 個体重と地上部重量で切除の効果(表 6-b)は、最も弱い切除強度で有意に見られた。
そのため、予測(1)は支持されなかった。実験 1 では、約 10％程度の弱い切除に対し
て個体重が減少し(表 2)、実験 3 では半分切除処理で約 50%の切除に対して補償成長
が見られた(表 6-b)こととも、この結果は矛盾しない。地上部で、50%の葉の切除で
最も個体が大きくなった知見と異ならない結果だった(Hahta et al., 2000)。反応は植
物種によって異なり、そのような現象の見られない知見も多かった(Wei et al., 2008; 
Susko & Superfisky, 2009)。地上部では、強い強度での葉の切除処理によって、分
裂組織が活性化され、高い切除耐性を獲得すると議論されている。そのため、切除強
度が強いときと弱いときで、反応が異なることが考えられている。地下部でも、根を
失った量に応じた、段階的な補償作用があるのかもしれない。例えば、根の損傷強度
が小さいと、根量の増加を伴わず生理的な活性が高まり、中程度の強度の損傷では分
裂組織の活性化により根量の増加が、生じたのかもしれない。一方で、損傷の強度が
非常に強いと、根や個体の補償作用が十分でない可能性がある。 
 予測とは程度が異なったものの、本実験では、地下部の補償成長が認められた(表
6-b)。また、個体重や地上部重量についても補償的な増加が、中程度の強度の根の切
除によって、生じることがわかった(図 10, 11)。 
 根の切除によって、有意に減少したのは地上部だけだった(表 6-b)ことから、地下
部の補償成長に地上部からの物質の転流が関わっている可能性がある。これは予測
(2)を支持する結果だった。 
 
実験 3 
 撹乱処理で変化したのは、個体重と地下部重量であり(表 9)、地上部重量は変化し
なかった(表 9)。これは、根への撹乱の影響は地下部だけに留まったことを示唆する。
また、地上部重量と地下部重量の比率が、撹乱で異なった(表 16)こととも矛盾しない。 
 撹乱処理によって、強撹乱区の根重量は減少し(表 15-a)、これは実験 1 の結果(表
2)とも矛盾しない。また、強撹乱区と比べて弱撹乱区では、根重量に対する撹乱の効
果が小さかった(表 11)ことも、実験 1(表 2)と矛盾しない。 
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 予測(1)と異なって、撹乱範囲が等しいとき、切除と植食では、植物の重量に違い
が見られなかった(表 13-a, b)。この結果からは、植物への効果に切除と植食で差があ
るとはいえない。地上部の知見では、切除と植食で、植物の反応が異なった(Pavia & 
Toth, 2000; Agrawal, 1998; Wei et al.,2012)。実験 1 で、わずかな地下部の切除が植
物の個体重へ影響を及ぼす可能性が示された。そのため、地下部では、撹乱の要因よ
りも撹乱による地下部の損失が大きな効果をもたらしているかもしれない。 
 植食処理では、撹乱範囲によって植物への効果が異なった。植食範囲が鉢全体だと
地下部重量が非撹乱処理よりも小さかった(表 14-a)のに対して、植食範囲が半分だと
地下部重量に違いが見られなかった(表 14-b)。これは予測(2)を支持する結果だった。
さらに、制限非植食区と対照区では根重量が異ならず、自由植食区のみで対照区より
も根重量が小さい傾向だった(表 14-a, b, 図 15-a, b)。植食されない部分で、根の成
長が大きくならないことと矛盾しない。 
 切除処理でも、撹乱範囲によって植物への効果が異なったと考えられ、予測(2)を
支持するとは言えなかった。網を導入した切除処理の両側切除処理では個体重が対照
よりも低下した(表 15-a)。一方で片側切除処理では対照と異ならず、これは補償成長
の結果だと考えられる (表 15-b)。両側切除処理と片側切除処理では、切除された根
の重量の違いはわずかだったと、実験 1 から考えられる(図 9-b)。それにも関わらず、
片側切除処理に見られた補償成長が、両側切除処理に見られなかった。これは、切除
の効果は、失った根の重さではなく、失われた根の本数によっても変化することを示
唆する。また、両側切除処理では、地下部重量(図 14)、強撹乱区の根重量(図 13-b)
が有意に小さくなり、弱撹乱区の根重量が小さい傾向だった(表 15-a, 図 15-b)。片側
切除処理と両側切除処理の比較から、弱撹乱区への撹乱によって、強撹乱区の根重量
が減少したといえる。すなわち、撹乱後の根の再成長には、撹乱を受けない根が重要
であると考えられ、植食の結果とも矛盾しない。失われた根の本数が多く、根端の成
長点を多く失うと、撹乱を受けない根の本数は減少する。このことは、失った根の重
量よりも撹乱の効果が根重量で増幅することと矛盾しない。そのため、切除や植食に
対して、根重量の増加を伴う補償成長が見られなかったのかもしれない。また、撹乱
を受けない非撹乱部での器官の増大がなかったことは、地下部塊茎で増大の見られた
先行研究（Poveda et al., 2010）と異なっていた。すなわち、非撹乱部の反応は、器
官や種によって異なることが考えられる(Tsunoda et al., 2014a)。根について、種や
形質によっては非撹乱部での増大の可能性も十分に考えられる。 
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 切除と植食では、植物の重量の違いが見られなかった。しかし、切除(n=198)では
見られなかった枯死が、植食(n=26)では 2 個体で見られた。そのため、切除と植食に
起因する死亡率が異なる可能性があり、先行研究とも矛盾しない(Tsunoda et al., 
2014b)。切除は 1 度の処理だったのに対して、植食では継続的に植物に影響を及ぼ
すことが原因かもしれない。 
 
まとめ 
 以上の結果から、仮説 1 は支持されるとは言えなかった。損傷のない部位での根の
増加が見られなかったため、根での補償成長がなかったかもしれない。本研究では、
損傷のない部位での根重量の変化は見られなかった。仮説 2 は支持されず、中程度の
根の損傷で植物の重量の補償成長をもたらす可能性が示唆された。仮説 3 は一部支持
された。切除と植食で、植物の重量では明確な違いが見られなかった。しかし、切除
と植食の撹乱頻度によって、根の補償成長が変わる可能性は否定できない。
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表 
表 1 : 実験 1 における切除処理が個体重、地上部重量、地下部重量、撹乱区の根重量、
非撹乱区の根重量に及ぼす影響；説明変数を切除処理とし、乾燥重量の個体重、地上
部重量、地下部重量、撹乱区の根重量、非撹乱区の根重量を応答変数とする 1 要因の
Kruskal-Wallis 検定をおこなった。 
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表 
表2：実験1における切除前の地際径を共変量とした切除処理が個体重、地上部重量、
地下部重量、撹乱区の根重量、非撹乱区の根重量に及ぼす影響；説明変数を切除処理、
切除前の植物の地際径を共変量として、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量、
撹乱区の根重量、非撹乱区の根重量を応答変数とする共分散分析をおこなった。 
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表 
表 3：実験 1 における切除処理が地上部と地下部の重量比に及ぼす影響；説明変数を
切除処理、地上部重量を共変量として、地下部重量を応答変数とする共分散分析をお
こなった。 
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表 
表 4：実験 1 における撹乱区と非撹乱区の根の重量比；説明変数を切除処理、撹乱区
の根重量を共変量として、非撹乱区の根重量を応答変数とする共分散分析をおこなっ
た。 
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表 
表 5 : 実験 1 における撹乱区と対照区の根重量；切除によって、撹乱区の根重量は、
最大値の比較で約 0.17g, 最小値の比較で約 0.003g 異なった。 
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表 
表 6 : 実験 2 における切除強度が個体重、地上部重量、地下部重量に及ぼす影響；(a) 
説明変数を切除強度、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量を応答変数とする
分散分析をおこなった。(b) 説明変数を切除強度、共変量を切除前の植物の地際径と
し、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量を応答変数とする共分散分析をおこ
なった。 
(a) 
 
(b) 
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表 
表 7：実験 2 において、地上部で補正した地下部の切除強度が地上部と地下部の重量
比に及ぼす影響；説明変数を切除強度、地上部重量を共変量として、地下部重量を応
答変数とする共分散分析をおこなった。 
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表 
表 8：実験 3 における撹乱要因と撹乱範囲が個体重、地上部重量、地下部重量に及ぼ
す影響；撹乱要因と撹乱範囲を説明変数とし、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下
部重量について分散分析をおこなった。 
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表 
表 9：実験 3 において、撹乱前の植物サイズで補正した、撹乱要因と撹乱範囲が個体
重、地上部重量、地下部重量に及ぼす影響；撹乱要因と撹乱範囲を説明変数、共変量
を撹乱前の植物の地際径とし、乾燥重量の個体重、地上部重量、地下部重量について
共分散分析をおこなった。 
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表 
表 10：実験 3 において、撹乱要因と撹乱範囲が、撹乱区・強撹乱区・自由植食区・
制限植食区の根重量、非撹乱区・弱撹乱区・自由植食区・制限非植食区の根重量に及
ぼす影響；撹乱要因と撹乱範囲を説明変数とし、それぞれの区の根重量について 4
区の間に違いが見られるか 2 要因の分散分析をおこなった。 
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表 
表 11：実験 3 において、撹乱要因と撹乱範囲が、撹乱区・強撹乱区・自由植食区・
制限植食区の根重量、非撹乱区・弱撹乱区・自由植食区・制限非植食区の根重量に及
ぼす影響；撹乱要因と撹乱範囲を説明変数、共変量を地際径とし、それぞれの区の根
重量について 4 区の間に違いが見られるか共分散分析をおこなった。 
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表 
表 12：実験 3 において、撹乱区・強撹乱区・自由植食区・制限植食区・対照区の根
重量で補正した撹乱要因と撹乱範囲が、非撹乱区・弱撹乱区・自由植食区・制限非植
食区・対照区の根重量に及ぼす影響；説明変数を撹乱要因と撹乱範囲、共変量を撹乱
区・強撹乱区・自由植食区・制限植食区・対照区の根重量をとして、応答変数を非撹
乱区・弱撹乱区・自由植食区・制限非植食区・対照区の根重量をとする共分散分析を
おこなった。 
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表 
表 13：撹乱要因が個体重、地上部重量、地下部重量、処理ごとに設定した区におけ
る根重量へ及ぼす影響；撹乱範囲が(a)広い処理の両側切除処理と鉢全体の植食処理、
(b)狭い処理の片側切除処理と鉢の半分の植食処理で、切除と植食の撹乱要因の効果
を比較した。Holm の方法に従って p 値を補正した。 
(a)  
 
(b) 
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表 
表 14：植食が個体重、地上部重量、地下部重量、処理ごとに設定した区に含まれる
根重量に及ぼす影響；撹乱範囲が(a)広い処理の鉢全体の植食のとき、(b)狭い処理の
鉢の半分の植食のときで、植食の効果を非撹乱個体と比較した。Holm の方法に従っ
て p 値を補正した。 
(a) 
 
(b) 
 
 35 
表 
表 15：切除が個体重、地上部重量、地下部重量、処理ごとに設定した区に含まれる
根重量に及ぼす影響；撹乱範囲が(a)広い両側切除処理、(b)狭い片側切除処理で、植
食の効果を非撹乱個体と比較した。また、(c)撹乱範囲が広い両側切除処理と狭い片
側切除処理を比較した。Holm の方法に従って p 値を補正した。 
(a) 
 
(b) 
 
(c) 
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表 
表 16：実験 3 において、地上部重量で補正した、撹乱要因と撹乱範囲が地下部重量
に及ぼす影響；説明変数を撹乱要因と撹乱範囲、地上部重量を共変量として、地下部
重量を応答変数とする共分散分析をおこなった。 
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図 1：(a)実験 1 の実験デザイン (b)実験１の処理区の名称 
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図 2：実験 2 の実験デザイン 
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(a) 
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(b) 
 
図 3：(a) 実験 3 の実験デザイン (b)実験 3 の処理区の名称
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図 4：実験 1 で、個体重に対する切除の効果を表した。 
△が切除しない処理、○が切除した処理を示す。
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図 5：実験 1 で、地上部と地下部の重量比に対する切除の効果を示した。 
△が切除しない処理、○が切除した処理を示す。 
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図 6：実験 1 で、非撹乱区の根重量に対する切除の効果を示した。 
△が切除しない処理、○が切除した処理を示す。 
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図 7：実験 1 で、撹乱区の根重量に対する切除の効果を示した。 
△が切除しない処理、○が切除した処理を示す。 
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図 8：実験 1 で、撹乱区と非撹乱区の根重量比を示した。 
△が切除しない処理、○が切除した処理を示す。 
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図 9：(a)実験 1 の別個体で、切除前の地際径に対する切除量を示した。回帰直線は、
y=0.08x+0.0004 であった(R2=0.40, n=12, df=10)。 
(b) 実験 1 の別個体で、切除量と切除時の地下部重量の関係を示した。回帰直線は、
y=0.0002x+0.0014 であった(R2=0.03, n=12, d.f.=10)。 
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図 10：実験 2 で、地際径に対する個体重の関係を切除強度別に示した。 
○が強度 1 (切除なし)、△が強度 1、＋が強度 2、×が強度 3、♢が強度 4、▽が強度
5 を示す。 
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図 11：実験 2 で、地際径に対する地上部重量の関係を切除強度別に示した。 
○が強度 1 (切除なし)、△が強度 1、＋が強度 2、×が強度 3、♢が強度 4、▽が強度
5 を示す。 
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図 12：実験 2 で、地上部と地下部の重量関係を示した。 
○が強度 1 (切除なし)、△が強度 1、＋が強度 2、×が強度 3、♢が強度 4、▽が強度
5 を示す。 
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図 13：実験 3 で、処理区の根重量に対する撹乱要因の効果を示したグラフ。 
(a) は網なしで、撹乱区、強撹乱区、自由植食区、対照区を示した。 
＋が自由植食区、×が対照区、△が撹乱区、○が強撹乱区を示す。 
(b) は網ありで、撹乱区、強撹乱区、制限植食区、対照区を示した。 
＋が制限植食区、×が対照区、△が撹乱区、○が強撹乱区を示す。 
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図 14：地下部重量に対する撹乱要因の効果を示した(網あり)。 
＋が植食処理、×が対照処理、△が片側切除処理、○が両側切除処理を示す。  
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図 15：実験 3 で、処理区の根重量に対する撹乱要因の効果を示した。 
(a) は網なしで、非撹乱区、弱撹乱区、自由植食区、対照区を示した。 
＋が自由植食区、×が対照区、△が非撹乱区、○が弱撹乱区を示す。 
(b)は網ありで、非撹乱区、弱撹乱区、制限非植食区、対照区を示した。 
＋が制限非植食区、×が対照区、△が非撹乱区、○が弱撹乱区を示す。 
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図 16：実験 3 で、個体重に対する撹乱要因の効果を示した(網あり)。 
＋が植食処理、×が対照処理、△が片側切除処理、○が両側切除処理を示す。 
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